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RESUME

Deux cas sont décrits et analysés : l'un concerne la Provence en 1987, l'autre les Alpes-Maritimes en 1988. Ces cas,
personnellement observés in sit, ont trait & Ommatoiulus sabulosus. L'auteur cherche a répondre a diverses guestions el &
interpréter le phénomeéne des rassemblements et des migrations en masse. en enant compte des connaissances actuelles
sur la périodomorphose.

ABSTRACT

On mass migrations with dwelling invasions in Mediterranean Ommatoiunlus sabulosus {E=)
(Myriapoda, Diplopoda, Julidae) in the south-east of France.

The two mass migrations (MM) observed at the Val de Sibourg (Provence) and at Peillon (Alpes-Maritimes) are the
result of a double overpopulation - viz. in spring and in a same place - (a) of countless “tall individuals” (most of them
being post-adults), wilh, in addition, (b) countless very young larvae, which originaled from egg depositions during the
previous autumn. The presence of shelier sites (or relay shelters) seems to have play a role 1n Peillon. In South of France,
mass migrations with dwelling invasions can only occur if a village or a part of it (often a recent construction) is set up
in the garrigue or more or less near a large garrigue. The year of the mass migration, spring rains are @ sine qua non
condition, In addition to spring rains of the year y, heavy rains during the previous autumn seem (o have play an
important role in the case of Peillon, Finally, the influence of predators and parasites on (a) the population which got
adult in 1984 and on (b) the individuals born in 1984 (which gave adults in 1986 or 1987) seems to have been poor. Such
situations - combined with the adoption of “explosive” juvenile to adult maturation moult strategies several times
(instead of spreading "CAT” strategies) - allowed a first demographic explosion in 1984, followed by other explosions
in 1986, 1987 at Sibourg and 1987, 1988 at Peillon,

INTRODUCTION

Les déplacements en masse de diplopodes sont connus depuis la fin du siécle dernier. Ils
présentent deux cas extrémes : (1) ceux effectués par un trés grand nombre d'individus (jusqu’a
des centaines de milliers), (2) les déplacements ne comportant qu'un petit nombre d'individus.
Les premiers seront appelés “migrations en masse™ (MM). Les seconds, appelés migrations ou
déplacements tout court, seront désignés par M. Dans les cas extrémes, la limite entre les deux
types est nette. Il existe néanmoins des cas ol la séparation est floue et devient affaire
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d'appréciation subjective. Parmi les MM, on distingue celles comportant l'invasion d'habitations
humaines et celles ne la comportant pas.

Chez O. sabulosus , on se doit de mentionner tout d'abord une migration en masse en
Alsace (France) en 1900 (VERHOEFF, 1900). Des milliers de O. sabulosus se sont déplacés sur
une voie ferrée et sont parvenus a bloquer un train dont les roues patinérent. Dans les années
1950, un déplacement de O. sabulosus a ét€ observé dans la région de Cologne en Allemagne
(SEIFERT, comm. pers.). En 1973, un autre déplacement important eut lieu en Sarre (Allemagne)
(HELB, 1975) et a fait la une des journaux : les sarrois du village d'Ensdorf (non loin de
Sarrelouis) - particulierement ceux du nouveau lotissement de 1'époque - furent parait-il
épouvantés de trouver des iules dans leurs assiettes, sur leurs tables de cuisine ou dans leurs lits,
ce qui nous semble avoir été exagéré par la presse. En Provence (France), le seul cas signalé est
celui mentionné par DEMANGE (1960, 1963) dans les Alpes-de-Haute-Provence.

Il faut insister sur le fait que toutes les invasions de O. sabulosus qui se sont produites en
France et en Allemagne dans le passé n'ont jamais €té observées directement par les auteurs qui
en ont parlé dans leurs publications : de plus, la biologie s. I. et les cycles des O. sabulosus
€taient alors presqu'inconnus (cf. SAHLI 1990a, 1991a). Les observations elles-mémes, sur le
terrain, ont été faites par des témoins n'ayant pas forcément la rigueur et la compétence
scientifiques voulues, qui ont assisté au phénomeéne ou qui en ont “souffert” ; d'ot des
possibilités d'imprécisions, de déformations et d'exagérations des faits. (Dans un journal
allemand , en guise de O. sabulosus, un Spirobolide a été représenté en photographie !).

Des déplacements d'O. sabulosus ont été signalés par HALKKA (1958 ) en Finlande et par
FAIRHURST (1968, 1969) en Grande-Bretagne : peut-étre ne s'agit-il dans les deux cas que de M
et non de MM (7). Quoi qu'il en soit, il semble qu'il ne s'agisse pas du phénoméne que nous
traitons ici. Des MM de Ommatoiulus moreleti ., avec invasions d'habitations, ont été signalées
dans le cas particulier de populations introduites par I’homme en Australie (BAKER, 1978a, b, c,
1979, 1984), cas qui ne sera pas analysé ici.

Nous avons personnellement assisté, sur le terrain, 2 3 MM : une en Yougoslavie en 1969
(SAHLI, 1984 ) concernant Pachyiulus fuscipes, une au Val de Sibourg prés de Lancon-de-
Provence (France) en 1987 et une a Peillon dans le Mentonnais (Alpes-Maritimes, France) en
1988. Nous n'envisagerons que les deux derniers cas qui concernent Q. sabulosus.

MATERIEL

Les animaux €tudiés sont des Ommatoiulus sabulosus aimatopodus (in DEMANGE, 1981), sabulosus punctatus et
apunctulatus selon VERHOEFF (1921 a, b), L'ornementation et la coloration du tégument permettent de distinguer deux
“races” géographiques, réparties dans deux zones situées de part et d'autre du Var. En outre, les animaux localisés a I'Ouest
du Var (zone : Cannes, Grasse, Antibes, Bouches-du-Rhéne) sont nettement plus sveltes que ceux habitant & 1'Est du Var
(zone . arriére-pays nigois et Mentonnais). D'autres Lypes d'ornementation et de coloration différents des précédents
existent dans 2 autres zones, d'une part prés de Toulon (Var), d'autre part dans les Alpes-de-Haute-Provence (Colmars).

EXPOSE SOMMAIRE DES CAS
Le cas du Val de Sibourg

La MM étudiée a eu lieu a la mi-avril 1987 (essentiellement les 16, 17, 18 avril). Nos
investigations ont été effectuées, in sity, au lotissement du Val de Sibourg, commune de Lancon,
a quelques kilometres de Salon-de-Provence (Bouches-du-Rhéne). Lancon lui méme est resté
indemne tandis que dans le Val de Sibourg seul un quartier a été fortement touché. La majeure
partie du lotissement, constitué de maisons individuelles, était de construction récente (1-3 ans)
tandis qu'une partie était encore en construction au moment des faits. D'autres invasions ont été
signalées dans des villages voisins (Ventabren, La Barben) aux mémes dates.

Les iules sont descendus des collines environnantes occupées par de la garrigue. Le
“Camp long” a constitué l'arrivée majeure Est. Les populations de O. sabulosus de cette colline
sont pratiquement encerclés par un ensemble de canaux (canal du Verdon, canal EDF, canal de
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Marseille) et par la ville d'Aix-en-Provence. Face au lotissement du Val de Sibourg, qui a été
envahi, existe une issue terrestre Est et Nord-Est constituée par un pont. Une bonne partie des
animaux en migration ont emprunté ce pont ainsi que la partie de la colline ol le canal est
souterrain. D'autres ne l'ont pas franchi : ils ont été arrétés par la partie aérienne du canal
(constituant une barriere) et sont restés suspendus aux parois externes el internes du canal. A
plus grande échelle (chaine de la Trévaresse, chaine des Cétes, chaine d'Eguilles, etc.) les iules
sont en fait encerclés entre la Durance, le Canal de Marseille, I'Arc et la ville d' Aix-en-Provence.

Des milliers d'iules, provenant de la garrigue environnante (qui recouvrait le lotissement
avant sa construction), se sont déplacés dans les rues, sur les trottoirs, les murs de cloture et les
murs extérieurs des maisons (parfois, pour un petit nombre d’individus, sur les murs intérieurs
de certaines habitations).

Le déplacement est survenu apres les fortes pluies de la premiére moitié d'avril.

Quatre générations participent au déplacement : trois générations de 1983, 1984 et 1983,
[les individus nés en automne 1984 (4gés d'un an 1/2) étant majoritaires par rapport aux autres] ;
une génération de petites larves a 4 ou 5 rangées d'ocelles (RO) de 'année 1986 (larves issues
des pontes de 'automne 1986), elles aussi, particulicrement nombreuses. Apres l'intervention
des pompiers 4 l'aide de gaz toxiques, un amoncellement de jeunes larves, mortes ou & demi-
mortes, pouvaient s'observer dans les caniveaux sur une épaisseur de 10 4 15 cm. De nombreux
individus de toute taille accrochés aux murs du canal furent épargnés par l'intervention des
pompiers qui craignirent de contaminer l'eau. Au cours de cette “invasion” de printemps 1987, il
convient de noter la participation de jeunes larves nées l'automne précédent (agées de 6 a 7
mois) : des larves aussi jeunes ne figuraient dans les MM précédemment analysées, ni chez

0. sabulosus (au printemps, en Alsace et en Allemagne), ni chez P. fuscipes (en automne en ex-
Yougoslavie).

Le cas de Peillon

L'invasion a commencé début avril 1988, un an environ apres celle de Sibourg. Deux
parties du village de Peillon ont été envahies. On distingue d'une part, un foyer principal
N.N.W, concernant quelques maisons de construction plus ou moins récente localisées sur la
D121 a I'entrée du village, le cimetiére, la chapelle des Pénitents blancs ; d'autre part un foyer
Est situé a l'extrémité supérieure du village englobant 1'église et quelques maisons individuelles
(de construction ancienne) proches. Les deux foyers sont disjoints.

Caractéristiques sommaires :

Le déplacement eut lieu aprés de fortes pluies. La partie Nord et Nord-Ouest du foyer
principal, boisée (essentiellement d'oliviers), comporte une couverture végétale protégeant mieux
des pluies torrentielles que la garrigue peu dense des versants alentour. Le foyer de I'église,
quant a lui, est bordé par un a-pic rocheux, inaccessible a 'Homme, recouvert d'une garrigue
dense d'ou proviennent les animaux.

Aux alentours des foyers, sur les hauteurs de la zone N et NW ainsi que sur les collines
environnantes, il n'y a que fort peu d'individus (les animaux ayant probablement quitté ces
collines pour se concentrer dans le foyer Nord-Ouest).

Trois générations sont présentes sur les sites d'invasions : deux des années 1984 et 1985,
(avec une prédominance des individus nés en 1984) et une constituée de petites larves (4-5R0O)
issues des pontes de l'automne 1987.

Les grands individus (larves dgées, adultes, post-adultes des générations 1984 et 1985)
migrent, en un premier temps, en avril. Les petites larves de 1987 - alors qu'elles appartiennent
maintenant aux stades 5 et 6RO - apparaissent en grand nombre dans un second temps, en mai,
sur les murs des maisons, de 1'église, de la chapelle et sur les tombes en marbre du cimetiere
(donc dans les deux zones d'invasion). Contrairement au Val de Sibourg (ot le développement
est plus rapide), il y a ici décalage dans le temps entre les déplacements sur les murs, d'une part,
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des générations 1984 et 1985 et d'autre part de la génération de 1987 (son développement est en
retard de 1 a 2 mois sur celui de Sibourg).

INTERPRETATIONS ET DISCUSSION

A un endroit donné, on constate une concentration massive d'individus dont la mobilité est
incontestablement en rapport avec de fortes pluies. Tentons de répondre aux principales
questions qui se posent.

Origines de la concentration

a) On peut envisager une origine géographique soit proche (déplacements courts de l'ordre
de plusieurs metres & plusieurs centaines de meétres), soit lointaine (5 a 10 km ou plus?).

En ce qui concerne le Val de Sibourg et ses environs, rien n'empéche de penser qu'ily a
eu déplacement par rayonnement, & partir de la vaste garrigue, par I'ensemble (ou une partie) des
points de sortie possibles (ponts, passages aériens correspondant aux passages souterrains des
canaux). Le Val de Sibourg représenterait I'un de ces points d'échappement. Ce rayonnement a
pu s'effectuer, soit a partir du petit encerclement constitué par les canaux, soit & partir du grand
encerclement faisant intervenir la Durance. :

En ce qui concerne Peillon, nous pensons que les animaux ayant migré en avril 1988
€taient déja sur place en hiver 1987-88 et/ou au printemps 1988. L'expérience acquise montre
bien que, dans les Alpes-Maritimes, les pluies torrentielles automnales et printaniéres entrainent
un abandon des sites, notamment a euphorbes, & romarin et 4 lavande, par les populations de
O. sabulosus. 11 est probable que les individus concentrés au printemps 88, proviennent (au
moins pro parte) de déplacements effectués en automne 1987 lors des accouplements et surtout
suite aux fortes pluies du 5 et 10 octobre 1987. Le méme raisonnement peut s'appliquer aux
O. sabulosus de la région de Sibourg. La migration aurait ainsi pu s'effectuer en plusieurs
temps.

b) La concentration n'a pas uniquement une origine géographique. On note, aussi bien au
Val de Sibourg qu‘a Peillon, une prédominance des individus nés en automne 1984, année tout 2
fait exceptionnelle par le nombre des pontes (abondance des femelles pondeuses et étendue des
sites de ponte) non seulement dans le sud-est de la France, mais aussi, paradoxalement, en
Bourgogne (Céte d'Or, Porron) et en Allemagne (Sarre) (SAHLI, inédit).

Le développement post-embryonnaire se déroulant avec peu de pertes, comme ce fut le cas
celte année de pontes abondantes (APA), il est suivi, deux ans plus tard 2 Sibourg et 3 ans plus
tard a Peillon, d'une année d'abondance amplifiée des femelles adultes (AAA = année
d'abondance des adultes, femelles ou méles) et des pontes (APA) ; ce qui s’est effectivement
passé.

Déplacements et activité

Outre la concentration et la surpopulation, les déplacements sont liés & l'activité de
I'espéce, dont on distingue 7 types en Provence et Cote d’ Azur : (a) une activité post-exuviale,
(b) une activité déclenchée par des fortes pluies ou (c) par un temps lourd orageux (SAHLI,
1986¢), (d) une activité sexuelle au moment de I'accouplement, (e) une activité propre aux
femelles fécondées cherchant un lieu de ponte, (f) une activité nocturne (FAIRHURST, 1968), (g)
une activit€ des femelles (en mai-juin) liée i la nutrition.

Dans la journée, a certaines périodes de I'année (par exemple en mai) les iules peuvent ne
pas utiliser leurs abris diurnes et demeurer inactifs soit i 1'air libre, comme en altitude (Rocca
Spaviera, Peira Cava : prairie avec herbe de 3 &4 5 mm de haut, broutée par les moutons,
comportant a proximité des buissons de buis, de Juniperus, des touffes d'euphorbes et de
lavande), soit abrités (Rocca Spaviera, Peira Cava, ruines de Chateauneuf-de-Contes, Peillon,
Baousset, etc ).
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Les déplacements de Sibourg et de Peillon sont en rapport avec les causes d'activité (a) et
(b) : les individus sortaient de leur mue hivernale et il y a eu de fortes pluies coincidant avec la
I"activité post-exuviale. A ces deux facteurs s'ajoute une surpopulation. Les déplacements &
distance eurent éventuellement lieu de nuit (type f) en plusieurs étapes. Des expériences inédites
et les observations faites sur une dizaine d'années dans les Alpes-Maritimes démontrent
I'influence des précipitations violentes et soudaines avec un risque réel de noyade (cas observés
au Pas de 1'Escous), les ouvertures métamériques des trachées étant localisées face ventrale.
ainsi qu’une réaction de fuite (SAHLI, 1984).

Le décalage dans le temps entre les invasions de Provence (1987) et celles du Mentonnais (1988)

Ce décalage s'explique par une différence dans le rythme des pontes abondantes. Compte
tenu des circonstances environnementales, les pontes exceptionnellement abondantes de 1984
ont conduit 2 ans plus tard Sibourg, 3 a Peillon, & une abondance d'adultes. On note des
différences dans le temps des mues de maturations juvéniles-adultes (= MMI), variables selon
les sites et les années (SAHLI, 1992). Dans d'autres circonstances, les individus nés en 1984 a
Sibourg auraient, trés bien pu pondre massivement 3 ans apres leur naissance, au lieu de 2. De
méme, les individus de 1984 de Peillon auraient pu pondre 2 ans ou 4 ans apres, au lieu de 3. En
outre, au lieu de massives ou explosives, les pontes auraient pu étre plus ou moins €quitablement
€talées sur 2, 3 et éventuellement 4 années (stratégie CAT , SAHLIL 1990a, b, 1991a, b).

La double surpopulation

L'analyse des MM de Sibourg et de Peillon se rapporte  trois points.

a) Concentration dans un méme endroit et au printemps des adultes, post-adultes,
intercalaires et des larves dgées, appartenant a 2 ou 3 générations. Celle de 1984 est la plus
nombreuse, elle correspond aux descendants d'une année de pontes abondantes. La
surpopulation des femelles est en fait due a celles ayant pondu 'automne précédent, celle des
males est due aux intercalaires (cas de Sibourg). La surpopulation est donc essentiellement le fait
d'animaux post-imaginaux. Elle peut se schématiser ainsi, IN représentant les adultes, post-
adultes, intercalaires et larves dgées : IN1983 + IN1984 (APA) + IN1985 = surpopulation d'TN
(SIN) au printemps dans un méme site (1987 a Sibourg, 1988 a Peillon ot les IN1983 font
défaut).

b) Concentration de pontes puis de jeunes larves de 2 (voire 3) générations dans un méme
endroit et la méme année. La majorité de ces pontes est le fait de mailes adl ou/et ad2
surabondants, provenant eux-mémes d'une APA (génération de 1984). Ces pontes automnales
de I"année x conduisent au printemps suivant (x+1)  une surpopulation de jeunes larves (SJL).

Dans le cas de Sibourg. (P = ponte d’une année) les choses se passérent probablement
ainsi : “P1986 (des IN1983) + P1986 (des IN1984, APA de 1984) + 7P1986 (des IN1985) = APA1986™.

Tout porte a croire qu'il y a eu prédominance des P1986 (des IN1984). Il y a eu répétition
dans le temps de deux APA, 'une en 1984, l'autre en 1986 (Sibourg). Dans les 2 MM
observées, les pontes ont été explosives deux fois de suite : en 1984 (APA a Sibourg et Peillon)
eten 1986 (APA a Sibourg) ou en 1987 (APA a Peillon).

L'expérience montre que d'autres situations sont possibles lorsqu'il n'y a pas de MM.
D'une part, les sites de ponte de 2 générations peuvent étre différents dans l'espace (changement
de sites de ponte) ; d'autre part, les pontes d'une méme génération peuvent étre réparties
equitablement ou non dans le temps sur plusieurs années : stratégie de répartition “CAT”
(SAHLL 1991 b) , I'opposé d'une stratégie explosive.

¢) Réunion dans un méme endroit et la méme année d'une surabondance d’adultes, post-
adultes, intercalaires et larves agées (SIN), encore en vie dans le site, avec une surabondance_ de
jeunes larves (SJL). Avant la MM dans les aires d'origine on a une double surpopulation
SIN+SJL (2 Sibourg, elle s'observe simultanément dans les aires post-migratoires tandis qu'a
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Peillon il y a un léger décalage dans le temps). Apres avoir pondu, les femelles adultes quittent
souvent le lieu de ponte (Col de Braus), alors que dans le cas des MM de Sibourg et de Peillon,
males et femelles post-imaginaux se trouvent dans le méme endroit que les pontes et les larves
qui en sont issues. A Sibourg, tant qu'il n'y a que des oeufs (automne 86), puis des larves a 2-
3(4)RO (automne 86, hiver 86-87), la densité dans les aires d'origine correspond simplement a
une seule surpopulation. Lorsqu'au printemps 87, aprés I’hivernation, les larves parvenues aux
stades 4-5RO se mettent a se déplacer et 2 manger abondamment, il y a une double
surpopulation, traduite par une densité accrue, dont les effets se font sentir sur I'ensemble de la
population. Notons que les points b et ¢ ne s'appliquent pas a la migration en masse automnale
de P. fuscipes en Yougoslavie.

A Sibourg, selon le point a, la ponte abondante de 1986 s’explique par la présence de
nombreux adultes cette année-la (AAA1986), provenant pour la plupart de la génération
exceptionnellement abondante de 1984. Mais, pour qu'il y ait beaucoup de femelles post-adultes
et d'intercalaires males au printemps 1987, il faut nécessairement un maintien en vie qui conduit
les males et les femelles de la génération 1984, devenus adl en 1986, a des individus post-
imaginaux en 1987.

Le maintien en vie, l'année suivante, des femelles et des males apres l'accouplement et la ponte

a) Chez les femelles, il s’explique soit par I'existence d'une itéroparité directe ou indirecte
(SAHLIL, 1993 ) chez les femelles, les femelles adl ayant pondu en 1986 resteraient capables de
se reproduire une nouvelle fois en 1987 (itéroparité directe), en 1988 ou en 1989 (itéroparité
mdirecte) ; soit. plus vraisemblabement, par la possibilité d'un maintien en vie des femelles ad1
de 6 mois a 10-12 mois apres la ponte, comme cela s'est produit dans les élevages. Dans cette
hypothese, la survie passagere serait suivie de mort, sans qu'il y ait eu itéroparité, pouvant
représenter un vestige d'une stratégie ancestrale (caractére génétique ancestral d'itéroparité
femelle). Cet hypothétique caractére ne s'exprimerait plus (ou peu ou rarement?) dans les
conditions de température et de pluviosité qui régnent, a faible altitude, dans le sud-est de la
France. L'itéroparité a d'autant moins de raisons de s'exprimer dans ces sites que le nombre
d'oeufs produits (et pondus en une fois) par femelle est important (de 1'ordre de 500). Le
caractére ancestral pourrait aussi ne pas pouvoir s'exprimer dans le cas d'une forte surpopulation
comme c'est le cas ici. L'itéroparité chez Ommatoiulus pourrait traduire une adaptation au froid
de I'époque glaciaire (SAHLI, 1990a, b : glacier du Mercantour il y a 20000 ans). Les choses
purent se passer ainsi : production et ponte d'un nombre relativement petit d'oeufs (trés inférieur
a l'actuel) avec répétition des pontes a des intervalles de plusieurs années et des périodes de
repos entre 2 pontes comme cela a été admis chez les femelles de Typhloblaniulus (SAHLI,
1993). L'itéroparité ancestrale présumée des femelle de O. sabulosus serait sous la dépendance
d'un ou de plusieurs genes non liés au sexe et aurait pu se manifester autrefois aussi bien chez
les femelles que chez les males. Notons que le comportement de O. sabulosus (notamment des
femelles), apres la migration, donne l'impression d'un “suicide” collectif : inactivité, exposition
aux conditions environnementales, déshydratation et mort alors qu'ils pourraient se protéger et
se nourrir dans la garrigue toute proche.

b) Chez les miles, le mécanisme de survie est la périodomorphose, phénomene a
détermination génétique probable (SAHLI, passim ), propre & certains diplopodes et conduisant 2
des males post-imaginaux. Les espéces a males périodomorphiques ou 4 males post-imaginaux
itéropares sans régression (succession adulte-adulte = stratégie v) sont des espéces anciennes,
ayant probablement dé€ja vécu a l'époque glaciaire. Les espéces 4 méles périodomorphiques
présentent un grand avantage : elles sont, grace & la périodomorphose et aux intercalaires de
longue durée. [formes beaucoup plus résistantes 4 un environnement défavorable que les males
adultes (SAHLI, 1991c )] et peut-&tre grice a l'itéroparité indirecte des femelles, adaptées aux
changements de climat, sans étre obligées d'avoir recours & une spéciation, aussi bien dans un
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sens (froid, période glaciaire) que dans l'autre (périodes interglaciaires). Cette adaptation permet
aussi une grande extension géographique actuelle Nord - Sud, des plaines basses aux sommets
montagneux de 3000 m. d'altitude, avec possibilité d'occuper divers écosystémes (foréts,
prairies, garrigues, etc.). D'aprés nos recherches expérimentales, les intercalaires de
O. sabulosus paraissent mieux adaptés (plus résistants) au froid qua la chaleur (SAHLIL, 1991c¢).

A Sibourg, le schéma du développement méle retenu est le suivant : adl (automne 1986,
nés en 1984) - intercalaires (printemps 1987, miles dédifférenciés retrouvant une morphologie
quasi-juvénile) - ad2 (été-automne 1987 aprés une mue de maturation). Les males intercalaires
sont extrémement nombreux au printemps 1987, le rapport intercalaires / tous les autres males
(Juvéniles de 7 a 1ORO + adl) est de 3/1 (SAHLL, 1990), le rapport intercalaires/femelles
(individus de 9 & 13RO) est de 1/1,55. Ceci confirme clairement trois regles - (rl) : dans de
bonnes conditions, presque tous les méles adl peuvent se transformer en intercalaires (SAHLI.
1986 b) ; (r2) : les intercalaires s1 sont nombreux une année x lorsque les adultes adl dont ils
sont issus €taient eux-mémes nombreux l'année x-1 (SAHLI 1986a). Le cas de Sibourg démontre
bien qu'aprés de bonnes mues de maturations des juvéniles en adl (MM]J) et lorsque tous (ou
presque tous) les individus sont rassemblés en un point suite 2 une MM (au lieu d'étre dispersés
d'une fagon irréguliere) la fréquence des intercalaires s1 peut étre trés élevée : (r3) : a faible
altitude, en Provence et dans les Alpes Maritimes, la grande majorité des males ad2 meurent
l'automne de l'année x (SAHLI, inédit), d’ ot la rareté des s2.

A Peillon, en automne 1986 (sécheresse), les miles adl (nés en APA-1984) sont
nombreux, bien qu'il demeure une fraction de males juvéniles tardifs non transformés en adl en
1986. Les femelles sont vraisemblablement restées majoritairement juvéniles en 1986.

Laffirmation selon laquelle il n'y eut probablement que trés peu de pontes en 1986 2 Peillon repose sur les raisons
suivantes : des larves 4-5RO au printemps 1987, des larves 7-8-9RO au printemps 1988 et des individus 9-10RO au
printemps 1989 étaient peu nombreux, voire rares ; or, ils auraient éé nombreux (au moins par moments) sl y avait eu
des pontes abondantes en automne 1986 et ils n'auraient pu échapper 4 l'observation pendant plusieurs années, sauf en
cas d'émigration massive sans retour ; de plus, ce que nous venons de dire de Peillon au sujet de la rareté des ponies en
1986 est valable pour d'autres stations du Mentonnais.

Au printemps 1987 et & Peillon, les intercalaires s1 devaient, en principe, étre nombreux 2
certains endroits. En automne 1987 (pluies torrentielles dépeuplant les sites d'observation par
émigration) les ad2 (issus des s1) devaient, en principe, étre nombreux eux aussi A certains
endroits. Or, dans les endroits prospectés et 1a ou des animaux ont pu étre trouvés, les sl du
printemps 1987 et les ad2 de l'automne 1987 étaient peu nombreux. Nous ignorions qu'une MM
allait se produire en 1988 a I'entrée du village et au cimetiere ; l'entrée du village n'a donc pas été
prospectée au printemps et a l'automne 1987. Nous n'avons pas non plus pu trouver d'animaux
en automne 1987 aux environs de l'église (balayages trop fréquents). La plupart des femelles
adl nées en 1984 sont devenues matures en 1987 (comme dans d'autres sites du Mentonnais).
Ce sont en majeure partie les meres des nombreuses larves nées en 1987. A l'automne 1987, la
situation s'interprete ainsi : (crl) croisements majoritaires ad2 males nés en 1984 x adl femelles
nées majoritairement en 1984, donc décalage d'un an entre les premiéres maturations males et
femelles ; (cr2) croisements minoritaires adl males tardifs nés en 1984 x adl femelles de 1984 -
(cr3) croisements minoritaires de quelques adl males nés en 1985 x adl femelles de 1984 et
éventuellement de 1985. Des ad2 males d'automne 1987 de Peillon, seul un tout petit nombre a
survécu (r3) et s'est transformé, au printemps 1988, en intercalaires s2 qui, vu leur trés faible
nombre, n'ont peut-étre pas figuré dans les prélevements des animaux en migration au printemps
1988. Le résultat est que lors de la migration de Peillon, contrairement a celle de Sibourg, les
intercalaires €taient relativement peu nombreux (le rapport intercalaires/femelles varie entre 1/1,7
et 1/2 selon les endroits).

Concernant les Q. sabulosus méditerranéens de faible altitude, il en résulte une quatrieme
regle (r4) corollaire de la troisieme : les miles adultes peuvent étre nombreux un automne x et les
intercalaires peu nombreux au printemps x+1 lorsque les adultes en question étaient des ad2.
Une ponte abondante a I'automne x, suivie d'abondantes larves au printemps x+1, peut masquer
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les géniteurs males adultes réels de I'automne x lorsque ceux-ci sont des ad2. Dans ce cas, les
intercalaires peu nombreux récoltés au printemps x+1 sont pour la plupart des sl et ne dérivent
par conséquent pratiquement pas des géniteurs ad2, morts en majorité. A Sibourg, au printemps
1987, il s'agissait, grosso modo, d'intercalaires 1 dgés de 2 ans et demi. A Peillon, au printemps
1988, la plupart des ad2 étant morts, il n'y avait que quelques intercalaires s1 de la génération
1985 (ages de 2 ans et demu), plus quelques rares intercalaires pouvant étre des sl tardifs, dgés
de 3 ans et demi et correspondant peut-étre aux juvéniles tardifs de 1986.

Le faible nombre des intercalaires sli

Le nombre des intercalaires peut étre également plus ou moins faible dans le cas ot il n’y a
pas explosion d'adultes, c'est-a-dire lorsque la production des adultes n’est plus explosive et
concentrée sur une annge comme en 1986 a Sibourg mais répartie plus ou moins équitablement
sur deux a quatre ans. Dans ce cas, le nombre des larves d'une génération susceptibles de
devenir adultes est fractionné : certaines restent juvéniles, d'autres deviennent adultes adl. Nous
pouvons admettre les rapports 50/50 ou 40/60 sur deux ans, 10/55/35 ou 10/40/40 sur 3 ans,
ete. La régle (r4), corollaire de la regle (rl) intervient alors : lorsque les adultes ad1 sont produits
en petite quantité, parce que leur production est plus ou moins largement fractionnée une année
X, les intercalaires 1 de 'année x+1 sont peu nombreux et leur nombre dépend de I'importance
de la fraction d'ad1 de l'année x.

Une faible quantité d'intercalaires une année donnée dans un site donné peut donc avoir au
moins deux raisons : (rail) l'existence de géniteurs ad2 ou (rai2) I'adoption d'une stratégie de
fractionnement CAT. Il y a une troisieme raison (rai3) : I'existence d'une distribution non
homogene d'intercalaires (SAHLI, 1991a) qui fait que le nombre d'intercalaires récoltés a un
endroit donné ne traduit pas leur effectif réel dans la population. 1l existe enfin une quatrieme
raison (rai 4) : la délocalisation d'un site (par exemple du site de naissance) par émigration de la
quasi-totalité de la population dans un autre, suite a des pluies torrentielles de printemps ou/et
d'automne et sans qu'il y ait pour autant invasion d'habitations, ces derniéres faisant défaut.

Compte tenu des raisons 3 et 4, une MM présente 1'avantage de rassembler tous les
individus (ou une bonne partie d'entre eux), intercalaires compris, au point de migration. Il en
résulte une cinquiéme regle (r5) : il est nécessaire de bien connaitre un site donné et les
antécédents biologiques des animaux qui y vivent (pontes, jeunes larves, apparition des stades
plus dgés au cours des printemps et automnes successifs, maturation sexuelle des males (adl),
apparition d'intercalaires). Méme cela n'est pas suffisant puisque nous venons de voir qu'il peut
y avoir des évacuations massives dues aux antécédents environnementaux. Le nombre faible
d’intercalaires observé une année x dans un site, lorsque les antécédents biologiques et
environnementaux du site sont mal connus, ne présente pas alors une grande signification.

Cette remarque, ainsi que celle ci-dessous, s'applique a nos travaux antérieurs a 1985 et
aux interprétations figurant implicitement ou explicitement dans ceux de nos prédécesseurs :
VERHOEFF, BROLEMANN, HALKKA, BLOWER, FAIRHURST (cf. 1974), BAKER, ENGHOFF...

Le nombre de RO est parfois difficile 4 établir, notamment chez les différentes sortes de
males adultes et d’intercalaires dgés (dimorphisme sexuel?). La détermination de 1’4ge se
complique du fait de la possibilité de chevauchements dans un méme site (mélange de stades
précoces et tardifs ayant le méme nombre de RO) ou dans plusieurs sites différents (rythmes
différents d'un site a l'autre) (SAHLI, 1992). De plus, en mai, 4 I'dge d'l an et demi, une partie
des femelles est en avance d'une rangée ocellaire (et donc d'un stade) sur les males de la méme
génération : dimorphisme sexuel couramment observé.
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La question de deux APA consécutives (preuve indirecte d'une itéroparité femelle importante)

Dans le sud-est de la France, nous n'avons jamais observé 2 vraies APA deux années
consécutives. En revanche, il peut y avoir 2 AAA (pour les méles : d'abord des ad1 puis, l'année
suivante, des intercalaires suivis d'ad2).

Deux vraies APA . deux années consécutives, seraient la preuve tangible d'une itéroparité
directe femelle, importante, dans laquelle presque toutes (=80 %) les femelles adl d'une année
seraient capables de pondre une nouvelle fois I'année suivante. Pareille preuve indirecte n'a
jamais pu étre apportée.

Admettons qu'il y ait fractionnement (stratégie CAT) et que le rapport des adl males
produits 2 années consécutives soit de 50/50 (ou 10/40/40 sur 3 années consécutives). Il peut
alors y avoir des adultes adl en plus ou moins grand nombre deux années consécutives (50/50
ou 40/40). Si les femelles adl et les pontes sont fractionnées dans le temps dans les mémes
proportions que celles admises ci-dessus pour les adl males, on est conduit a deux pseudo APA
(50/50 ou 40/40) et non a 2 vraies APA (80 et 80). Dans le cas de deux vraies APA
consécutives, il y aurait des pontes explosives deux années de suite, donc deux fois plus de
pontes par année. Si la distinction entre pseudo et vraies APA est facile en théorie et en pratique
dans les cas extrémes, elle peut cependant étre fortdélicate lorsque les cas sont moins tranchés.

Le role des intercalaires

Dans le cas de Sibourg, les nombreux intercalaires du printemps 1987, des SL pour la
plupart (composante « de la périodomorphose, SAHLI, 1990), ne furent trés probablement
d'aucune utilité et moururent sans avoir pu jouer de role : bien que devenus des ad2 en été 1987.
les femelles (partenaires en puissance de ces ad2 mdles) ne purent probablement pas étre
fécondées une nouvelle fois en 1987.

A faible altitude dans le sud-est de la France et de nos jours, les roles des intercalaires chez
0. sabulosus peuvent étre les suivants :

(a) sous la forme de SL, ils fournissent des partenaires males (ad2) aux femelles adl dans
le cas d'une non-synchronisation massive des maturations males et femelles (décalage dans le
temps, cf. supra le cas de la MM de Peillon),

(b) sous forme de SL (ou de LL), ils fournissent des partenaires ad2 aux femelles adl dans
le cas ol les pontes sont fractionnées dans le temps (stratégie CAT) : certaines femelles pondent
l'année x, d'autres, de méme génération l'année x+1, d'autres encore, de méme génération
I'année x+42, etc.

(¢) sous la forme de SL (et/ou de LL) s'il existe encore de nos jours une itéroparité femelle
indirecte ou directe.

Sur une vingtaine d'années, il est possible que les femelles fassent usage, selon les
générations, les sites et I’environnement, tantot de la possibilité (a). tantét de la (b), tantot de la
(c), voire peut-étre de combinaisons : (a) + un peu de (c) ou (b) + un peu de (c).

La présence d'abris

Lorsque surviennent de fortes pluies, les iules quittent les zones a végétation peu dense et
basse (touffes d'Euphorbia dans le Mentonnais) pour se réfugier généralement dans des sites-
abris (sites-relais), ou la végétation est abondante, dense et haute, composée d'arbres,
d'arbrisseaux ou de buissons protecteurs et non plus de touffes.

HALKKA (1958) avait déja signalé de pareils déplacements chez 0. sabulosus en Finlande : déplacements entre un
site bien abrité & végétation dense et entre un site exposé & végétation clairsemée, lors de 'hivernation ou lors de pontes.
De pareils déplacements ont aussi ét€ notés par FAIRHURST (1968) en Grande-Bretagne. )

Lors des migrations en masse dans les villages de Sibourg et de Peillon, les spécimens de
O. sabulosus sont, semble-il, partis (au printemps de la MM ) de sites-abris ou relais (garrigue
dense de Sibourg constituée notamment de chénes, zone boisée et garrigue dense de Peillon). Ce
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départ peut s'expliquer par une protection devenue insuffisante(?) ou, apres les pluies, par un
hygrotropisme négatif (réaction a I'égard d'une humidité trop élevée dans les sites-abris) et/ou en
grande partie sous la pression démographique (énorme densité d'individus sous chaque abri).

Ils grimpent alors sur les surfaces verticales qu'ils rencontrent sur leur trajet : murs
d'habitations humaines, d'églises ou de chapelles, murs de canaux, rochers verticaux, parois de
tunnels autoroutiers (Sibourg), arbres (c¢f. Pachyiulus, SAHLI, 1984), oliviers notamment. Ils
peuvent aussi séjourner sur des aires horizontales surélevées (tombes des cimetieéres de Peillon et
de Gorbio).

La faible influence des prédateurs, des compétiteurs et des parasites

Il peut y avoir des prédateurs (coléoperes, araignées, scorpions, sangliers?, blaireaux,
renards?, scolopendres? présentes a Sibourg), des cohabitants qui ne sont pas réellement des
competiteurs (comme dans le Mentonnais Cylindroiulus limitaneus, Trichoblaniulus hirsutus,
Callipus foetidissimus ou Glomeris sp. dans certains sites : leur role est vraisemblablement
negligeable). Des parasites tels que les larves de certains diptéres peuvent jouer un role
important. Toujours est-il que : (a) le nombre des individus devenus adultes en 1984 a été
considérable ; (b) les individus nés en automne 1984 de pontes extraordinairement importantes
sont, pour une bonne part, devenus adultes en 1986 ou 1987, l'influence des prédateurs,
concurrents, et parasites ayant été faible ou nulle.

On peut supposer que le nombre d'individus parvenus a I'état adulte (adl) a partir de
chaque ponte a €té exceptionnellement supérieur en 1984 puis en 1986 (Sibourg) et en 1987
(Peillon) au nombre habituel (a partir de plusieurs centaines d'oeufs d'une ponte, une fraction
importante de larves meurt habituellement au cours du développement).

La proximité d'une vaste garrigue

Dans le sud-est de la France il est logique de penser qu'une MM ne peut se produire que
lorsqu’une vaste garrigue permet I'hébergement, puis le déplacement, d'un nombre considérable
d'individus. De Salon-de-Provence a Aix-en-Provence, la garrigue s'étend sur des kilometres :
les sites & O. sabulosus sont étendus. On ne saurait imaginer un important déplacement a partir
d'un ilot de garrigue ou d'une zone ne comportant que de petits fragments de garrigue, comme
c'est le cas dans nombre des stations du Mentonnais : ici, a part Peillon, peu de sites peuvent
constituer un terrain favorable 4 une MM avec invasion. A Peillon, la MM a été de moindre
envergure qu'a Sibourg, sans doute parce que l'étendue du site & O. sabulosus y est moindre.

Une MM avec invasion d'habitations ne se produit que lorsque un village est implanté dans
la garrigue, a proximité d'une garrigue assez vaste, ou sur l'itinérajre d'un déplacement. Dans
I'tat actuel de nos connaissances, on ne saurait imaginer une MM dans de grandes
agglomérations comme celles de Nice, Monaco ou Menton. Dans le Mentonnais, les endroits les
plus exposés a une future MM avec invasion, outre Peillon, nous paraissent étre le hameau
d'Engarvin et les villages de Gorbio et de Sainte-Agnés. Dans ces deux derniers, une mini-
invasion de murs d'habitations par O. sabulosus eut lieu non au printemps mais,
paradoxalement, en automne 1988 apres des pluies.

Pourquoi une MM n'a-t-elle pas eu lieu en 1985 ?

1984 ayant €t€ une année exceptionnelle tant par I'abondance d'individus matures (AAA)
que par celle de pontes (APA, automne 1984), comment se fait-il qu'il n'y ait pas eu de MM, ni
en Provence (Sibourg), ni dans les Alpes-Maritimes (Peillon) I'année suivante, au printemps
19857 Pourtant les conditions d'une double surpopulation SIN+SJL étaient remplies au
printemps 1985 comme au printemps 1987 a Sibourg.

Trois différences méritent d'étre signalées:
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a) hiver 1984-1985 exceptionnellement froid, que les jeunes larves et les adultes, bien
adaptés, ont remarquablement supporté, méme en altitude (observations personnelles);

b) sécheresse inhabituelle du printemps 1985 et du printemps 1986 ;

¢) surpopulation SIN (grands individus) du printemps 1985 sans doute moindre que celles
des printemps 1986 et 1987 a Sibourg : la composante IN de 1986 (puis de 1987) a
probablement €té amplifiée par rapport 4 celle de 1984 ; en effet chaque femelle adl de 1984 a
produit plusieurs centaines d'oeufs devenus, pro parte, i leur tour, des adl en 1986 ( Sibourg),
augmentant ainsi le nombre des IN de 1986 (devenus des post-adultes en 1987) par rapport a
ceux de 1984 (cf. supra).

En 1985, la sécheresse a pu maintenir les populations de O. sabulosus dans leur habitat
(notamment les jeunes larves) empéchant toute émigration. Il n'y a eu en effet nulle part de MM
avec invasion. Nous émettons I'hypothese que l'absence de pluie est responsable d'une absence
de MM méme en cas de surabondance des individus post-imaginaux et des jeunes larves. Peut-
étre aurait-il suffi de quelques pluies légeres au printemps 1985 pour déclancher des MM a
certains endroits. Aussi admettrons nous que les pluies sont une condition déterminante de MM.

CONCLUSION

Laou il y a eu des invasions, les habitations humaines sont typiquement construites dans
des sites a 1ules, souvent trés anciens : ainsi en Sarre, en 1973, en Yougoslavie en 1984, dans
les Alpes-de-Haute-Provence en 1989 (Cylindroiulus broti, d'aprés SAHLL, inédit), dans divers
sites des Bouches-du-Rhone et 2 Peymenade dans les Alpes-Maritimes en 1963 (SAHLI, inédit).
C'est un peu comme si on avait béti sur une termitiére ou sur une fourmilliére, ou 2 proximité.
Vouloir goiiter les joies de vivre en pleine nature, mais n’en supporter aucune conséquense est
difficilement conciliable. Le corollaire de notre affirmation est qu'il existe des déplacements
massifs de O. sabulosus sans invasions, passant totalement inapercus lorsque les habitations
font défaut. Nous en avons observé dans le Mentonnais & Rocca Spaviera et an Pas de I'Escous.
Le cas décrit par VERHOEFF en Alsace trouve sa place dans cette rubrique dans la mesure ot les
O. sabulosus ont simplement traversé une voie ferrée.

Le fait de grimper sur les murs les parois d'un canal traduit, dans un premier temps, une
réaction de fuite ou un hygrotropisme négatif. Dans le cas d'une surpopulation, concernant les
femelles adl ayant pondu l'automne précédent, ce comportement conduit, dans un deuxiéme
temps, & une mortalité considérable. Fixés sur des murs, les iules semblent ne pas se nourrir et
s'exposent & la déshydratation. Or, dans le Sud-Est, en avril et mai, I’alimentation est nécessaire
a la production des ceufs chez les femelles. & la mue intercalaire 1- ad2 des males en vue de
I"accouplement.

Des essais d’invasion expérimentale ont été conduits a l'intérieur et a I'extérieur (balcons)
de plusieurs immeubles du Mentonnais (0. sabulosus) ainsi que sur un balcon dans un
appartement a Dijon (O. sabulosus et Tachypodoiulus niger) : les animaux, inoffensifs, sont
morts au bout de quelques jours.

Les invasions massives suivies de déplacements et d'une forte mortalité traduisent
vraisemblablement une régulation des populations. En effet, si tous les animaux adultes et
intercalaires qui migrent massivement au printemps se reproduisaient dans le méme site en
automne (ad2 males et femelles), les ressources alimentaires deviendraient vite insuffisantes. La
surpopulation doit logiquement conduire a coloniser des sites nouveaux ou moins peuplés, a
condition que la chose soit possible compte tenu, par exemple, de I*anthropisation croissante des
milieux. A notre connaissance, il n'existe pas encore, en Europe, de sites envahis massivement
deux années consécutives,

I convient de dire que les invasions massives de iules constituent un risque périodique
dans tout le sud-est de la France, au mois d'avril et en été, voire en début d'automne, pour
certains équipements (autoroutes A8 et A9,...) et habitations.
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